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海洋病毒 ———一种新的、潜力巨大的赤潮防治工具 3




摘 　要 　概述了海洋病毒尤其是藻类病毒 (包括原核藻类病毒和真核藻类病毒 )的研究进展 ,以及赤潮发生的新态势
和目前赤潮防治方法的不足 ,评析了海洋病毒与赤潮生物的关系 ,介绍了藻类病毒在赤潮控制方面所取得的一些成
果 ,强调了海洋病毒在生态环境中的重要作用 ,提出了利用病毒防治赤潮的可能性及有效性 ,展望了以病毒调控赤潮
的前景. 参 54
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Abstract　The current development in research of marine viruses was reviewed in this paper. A lgal viruses were focused, in2
cluding the p rokaryotic algal viruses and the eukaryotic algal viruses. The current status of harmful algal bloom s in China and
the deficiencies of common methods in red2tide control were summarized. Some achievements obtained by using viruses to con2
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　　直到上世纪 90年代末 ,研究人员才发现病毒是水体中最
丰富的生物 ,在海水表层的数量高达 1010 /L [ 1 ] ,这一重大发现
使人们对海洋病毒在生态环境方面的重要性有了重新认识 ,同
时也激发了对海洋病毒的强烈关注. 海洋病毒是海洋生态系统
中的活跃分子 :在营养 [ 2 ]、生物地球化学循环 [ 1 ]中起重要作
用 ,在某些情况下表现出对微食物环中的 C、N流具有显著影
响 [ 3, 4 ] ,通过引起细胞溶解 ,它们将流向高营养级的有机物质
转向 ,以颗粒有机物 ( POM )与溶解有机物 (DOM )的形式返回




相关. 病毒是浮游生物的主要成员 ,浮游植物是其重要的宿主 ,
病毒对浮游植物的群落结构演替可能起着重要作用 :病毒造成
的藻细胞溶解可明显导致微藻群落的消亡 ,且病毒作为藻种群
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显著的控制因素 ,可以调节其遗传基因库 ,保持溶解有机物的




富营养化 ,从而藻类过度繁殖而形成“有害藻类水华 ”( harmful














颗粒 ( virus2like particles, VLPs). 藻类病毒最早是在蓝藻中报
道的. 1963年 , Safferman和 Morris首先报道了同时感染鞘丝藻
属 (L ynbya)、席藻属 ( Phorm id ium )和织线藻属 ( Plectonem a) 3
个属的病毒 ,取这 3个属的拉丁文第一个字母 ,这类病毒被命
名为“LPP”型病毒 [ 8 ]. 1971年 , Lee等 [ 9 ]报道了真核藻类的病
毒粒子 ,随后 Gibbs等 [ 10 ]最早对真核藻类病毒进行鉴定 ,他们
发现这种病毒能特异性感染绿藻门的珊瑚轮藻 (Chara cora l2
line) ,将之取名为“CCV”. 其实病毒类似颗粒 (VLPs )这个名
词最早是藻类学家们用来描述藻细胞中那些类似病毒的亚微
颗粒 ,但严格来说又不是十分满足柯赫法则的 ,所以就称为












蓝藻 ( blue2green algae)是一类原核生物 ,具有细菌的一些
特性 ,因此常称为蓝细菌 ( cyanobacterium ) ,由于蓝藻病毒与噬
菌体相似 ,因此通常称蓝藻病毒为“噬藻体 ”( cyanophage) [ 12 ] ,
其 dsDNA 基因组大小约 30～50 kb.




第一个字母 ,如宿主为 A nabaena (鱼腥藻 )的病毒 ,简称“A”病
毒 ,感染 N ostoc (念球藻 )的“N”病毒等. 一般说来 ,作为专一性
寄生生物 ,蓝藻病毒有其特异性宿主 ,它们只对特异的藻细胞
起裂解作用 ,这也将大大限制对病毒的利用. 不过有的病毒能
够感染“共专一宿主 ”( cospecific host) ,如上述的“LPP”病毒 ,
能同时感染 A nacystis (组囊藻 )和 Synechococcus (聚球藻 )的病
毒被命名为“AS”病毒 ,还有能同时侵染 Synechococcus和 M icro2
cystis (微囊藻 )的“SM”病毒 ;若有发现不同血清学亚型的 ,则
在字母后加上阿拉伯数字来表示 ,如“LPP”系列、SM 21及 SM 22
等. 根据蓝藻病毒形态的不同 ,国际病毒学分类委员会 ( ICTV )
细菌病毒分会参照噬菌体的分类方式 ,将蓝藻病毒分为 3个
科 [ 12 ] : (1) Myoviridae (肌病毒科 ) ,特征是还有一条中央管和
能伸缩的尾巴 ,常见的有 AS21、N21、A22等 ; ( 2 ) Siphoviridae
(长尾病毒科 ) ,特征是含有长的、不能伸缩的尾巴 ,常见的有
S21、S22L、SM 22等 ; (3) Podoviridae (短尾病毒科 ) ,特点就是尾






的“病毒生长基质空间 ”( virogenic stroma space) ,病毒在此繁
殖 ,宿主 DNA 被降解 , CO2的固定也被彻底封锁 ,内含物渗出
细胞 ;而单细胞蓝藻中 ,病毒的复制是在核质中完成的 [ 13 ]. 此
外 ,丝状病毒一般在 3～5 h内完成感染并释放出大量的病毒
粒子 ,而单细胞蓝藻病毒的复制时间要长得多 [ 14 ]. 因此 ,在一
般情况下 ,丝状病毒比单细胞病毒有更快的生产速度 ,其感染
率也就更大.




显得尤为重要. 聚球藻由 2～4个单细胞组成 ,结构简单 ,易于
培养 ,在淡水中可生长 ,海水中也有广泛分布 ,因此是研究病毒
感染的理想宿主 ,对它的性质了解得较深入. 自上个世纪 90年
代以来 ,聚球藻病毒的研究已比较多. 国外有 3个实验室利用
聚球藻先后从海水中分离到了蓝藻病毒 ,在 Myoviridae等 3个
科中均有分布 [ 15, 16, 17 ]. 此后 ,又有许多关于影响浮游病毒生态
分布与数量变化的环境因素 (如光照、温度、营养条件和宿主
状况等 )的研究. 如在 Woods Hole近海中 ,夏秋季节水温最高
时聚球藻最丰富 ,此时感染性噬藻体的浓度也达到最高 [ 18 ] ,
即聚球藻噬藻体同宿主呈现相似的的动力学变化. Wolf A rite,
Zheng Tianling等 [ 19 ]研究了 A erom onas sp. 和它相应噬菌体的
关系 ,发现最初的噬菌体 /细菌比率 ( phage /bacterium ratio,
PBR)和添加营养盐对噬菌体 /宿主系统 ( phage2host system,
PHS)的影响很大 ,且该噬菌体 /细菌系统的 PBR范围与自然
环境中的病毒 /细菌比率 ( virus to bacterium ratio, VBR)相符.
最近对 Adriatic Sea浮游病毒的空间分布进行了大规模调查发
现 ,浮游病毒的含量与宿主细胞的状况密切相关 [ 20 ]. 此外 ,也
有研究发现病毒含量与细菌呈正相关 ,与叶绿素 a也呈显著的
正相关关系 [ 21 ]. 还有人研究了光照对噬藻体种类和丰度的影
响 ,发现海洋中噬藻体的主要损失过程来自太阳辐射的破
坏 [ 22, 23 ] ,确定太阳光 UV2B的辐射是造成海水表层中噬藻体损
伤的原因 [ 24 ]. 流式细胞仪的应用发现了原绿藻 ( Proch lorococ2
cus) [ 25 ] ,所以最近几年人们开始关注海洋中的原绿藻 ,发现它
和聚球藻一起占海洋初级生产力的 75%以上 ,而且发现以其
为宿主的噬藻体起到主要调节作用 [ 26 ].
2　真核藻类病毒
上个世纪 70年代初 , Lee[ 9 ]首先报道了真核藻类的病毒粒
子 , Gibbs等 [ 10 ]则是最早对真核藻类病毒进行分离和鉴定 ,他
们发现一种特异性地感染绿藻门的珊瑚轮藻 (Chara corallina)
的病毒 ,将其命名为珊瑚轮藻病毒 (CCV ). 真核藻类病毒与蓝
藻病毒有很大差异 ,是一类比蓝藻病毒大得多的 dsDNA病毒 ,
其基因组大小为 180～560 kb,分类学上属于“藻类病毒科
( Phycodnaviridae) ”,由 4个属组成 :绿藻病毒属 (Chlorovirus) ,
寄生藻病毒属 ( Prasinvirus) ,金藻病毒属 ( P rym nesiovirus) ,褐
藻病毒属 ( Phaeovirus) [ 27 ]. 习惯上称为“藻病毒 ”( phycovir2
us). 国外文献中对真核藻细胞中具有病毒特征、尚未定性的活
性粒子 ,一般用“病毒类似颗粒 ”( virus like particles, VLPs). 除
了近年来小球藻病毒 (Chlorella viruses)和褐藻类的长囊水云
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( Ectocarpus silicu losus)及费氏藻 ( Feldm annia sp. )等病毒的研
究比较详细之外 ,真核藻类病毒和病毒类似颗粒的性质以及感
染宿主的情况 ,远不如蓝藻病毒那么清楚. 真核藻类病毒和病
毒类似颗粒 (VLPs)绝大多数是多角体粒子 (polyhedrals parti2
cles) ,只有个别是例外 ,如 CCV是杆状. 它们一般在宿主细胞
中的部位不是固定的 :有的病毒或者病毒类似颗粒出现在细胞
核内 ,有的在细胞质中 ,有的在这两处同时出现. 大多数藻细胞







溶源现象 [ 28 ].
小球藻病毒是二十几年前在与一种水螅 ( Hydra viri2
d is) [ 29 ]和一种草履虫 ( Param ecium bursaria) [ 30 ]营内共生 ( en2
dosymbiotic)的所谓的“类小球藻 ”( Chlorella2like alga)中发现
的 ,因此小球藻病毒分为两类 : HVCV型和 PBCV型. PBCV21
是目前研究最深入的真核藻类病毒 , Van Etten等对它的化学
组成、基因组结构、复制情况作了详细的阐述 ,并报道了 PBCV2
1的全序列 ;而 Muller等研究者则在褐藻病毒的研究方面不断
取得新的进展 ,现在已经报道了 EsV21的全序列基因组 ,是迄







染性 ,因此藻细胞通常不发生裂解 ;还有些不易培养 ,这些都限






污染 ,加上全球气候变化 ,赤潮发生呈现出新的趋势 [ 33 ] :发生




















中食物链的关系 ,引入赤潮生物天敌来治理赤潮 ,方法简单 ,适
于在养殖水域使用. 但当水体中藻密度过高时 ,水体内溶解氧
低 ,动物不能生长.同时由于食物链的累积作用 ,将对人类的健
康存在潜在的危险 ,特别是一些有毒的赤潮藻 .对于后者 ,已经
有很多的相关综述和实验报道 . 细菌对藻类的影响主要体现
在 ,一方面细菌吸收藻类产生的有机物质 ,并为藻类的生长提
供营养盐和必要的生长因子 ,从而调节藻类的生长 ;另一方面 ,
细菌也可以通过直接或间接的作用抑制藻类的生长 ,甚至裂解





exandrium tam arense)就有明显抑制作用的海洋细菌 [ 34, 35 ] ,讨论






随着技术手段的不断发展 ,尤其是透射电镜技术 ( TEM )和荧
光技术的应用 ,人们对其有了新的认识. 它们是海洋生态系统
中的活跃分子 ,海洋浮游植物包括原核和真核都会受到病毒的








繁殖. Cochlan等 [ 38 ]的研究表明 ,在海洋真光层中病毒的数量
较大 ,随深度的增加丰度逐渐减小 ,在接近海底的水层中有所
回升 ;沿岸水中病毒丰度高于外海. 这一分布特征与郑天凌的
研究结论相近 ,他认为细菌在海洋中空间分布大致相同 [ 39 ].
Boehme等 (1993)指出 ,病毒的丰度与海水中叶绿素 a的含量
及细菌的数量也有很好的相关性 [ 40 ] ,这是由病毒的专一寄生
特性所决定的 ,而细菌和浮游植物又是它们最重要的宿主. 在
沿岸和开阔海区 ,当藻类生长旺盛时 ,藻类浓度增大 ,与病毒碰
撞的几率增大 ,感染的机会也就增加 ,这样病毒含量升高. 随着
时间的推移 ,病毒含量越来越高 ,直至藻类生长开始衰退 ,病毒






度 ,因而在赤潮期间浮游植物 (高细胞密度 )死亡的数量很明
显. B ratbak等 (1990)认为 ,赤潮发生前后 ,海区病毒的丰度也
会随赤潮藻类的生物量变动而产生相应的变化 [ 41 ]. Agusti等
通过测定海水中的酯酶活力来确定病毒对浮游植物细胞的溶




致的. 许多赤潮种对病毒都很敏感 ,如 A ureococcus anophageffer2
ens, Heterosigm a akash iw o, Em iliania huxleyi等. 现在报道的与赤
潮相关的病毒并不是很多. 早在 1988年 , Sieburth[ 43 ]等发现 ,病
毒能在引起“褐潮 ”的一种藻类 A ureococcus anophagefferens
( Pelagophyceae,金藻 )中繁殖 ,暗示了病毒可能是引起 A.
anophagefferens基因转变以提高自己存活率的一个机制. 他们
接下来的实验表明 ,在宿主的衰亡过程中 ,病毒的数量确实增
加了. N ixon[ 44 ] , D rewes[ 45 ]等又相继做了感染该藻的病毒的相
关研究 . B ratbak等的研究表明 ,病毒在由海洋藻类 Em iliania
huxleyi ( Hap tophyceae ) 引起的赤潮的消亡中起着重要作
用 [ 46 ] ,他们在溶解细胞内和周围发现自由病毒颗粒和病毒类
似颗粒存在 ,同时 ,赤潮在消退过程中伴随着病毒数量的增多 ,
病毒的裂解导致了超过 25%的藻细胞死亡 ,因此认为藻病毒
是赤潮的主要控制因子.
Heterosigm a akash iw o (异弯藻 )是一种最具代表性的赤潮
藻类 ,它会引起温带及亚北极沿岸地区各种养殖鱼类死亡 ,给
养殖业带来巨大的损失. Nagasaki等对 H. akashiwo做了较多
研究. 他们先是在发生赤潮的 H. akashiw o中发现了病毒类似
颗粒 (VLPs) ,这些颗粒呈多边形 ,位于核周围 ,并发现那些含
有 VLPs的宿主细胞表现出“垂死 ”状态 [ 47 ]. 赤潮藻中 VLPs的
出现可能可以解释赤潮的迅速消退 ,尽管宿主细胞和 VLPs的
关系还很模糊. 在他的另一篇文章中描述了病毒裂解在 H.
akashiw o赤潮消亡中可能扮演的角色 [ 48 ]. 他们通过 TEM观察
到有一定比例的 H. akash iw o细胞中含有 VLPs,在赤潮结束前
3 d还没有检测到含 VLPs的细胞 ,在最后 2 d检测到 < 1%细
胞含有 VLPs,而最后 1 d采集的样品在 22 ℃持续孵育 26 h
后 ,就有 11. 5%的细胞含有 VLPs了. 这些结果暗示了病毒的
致死是短时间内发生的 ,它对 H. akashiw o赤潮中藻细胞降解
起重要的调节作用. 此外 ,他们还对 Ha V01作了一步生长试
验、混合藻类培养液中杀藻试验和天然海水培养液中的杀藻活
性的研究 ,初步探讨了利用 Ha V01来治理赤潮异弯藻的可能
性 [ 49 ]. 研究发现 , Ha V01比其他几种微型藻类病毒的潜伏期
和裂解量都更长更大. 混合培养液杀藻试验表明 , Ha V01专一
性感染 H. akashiw o, 因此不会对其他生物产生任何影响.因此
该研究初步表明 ,从理论上来说 , Ha V01是控制赤潮异弯藻
H. akash iw o的一个很有前景的微生态制剂 ,因为它满足了作
为控制有害藻华的微生态制剂必须满足的 3个条件 [ 50 ]. 首先 ,
它有高的生长速度 ,因此能应用于天然环境中 ,这满足了规模
上的需要 ;其次它的生产费用低 ;第三 ,它能够特异性地感染引
起赤潮的目标生物 ,不会对其他生物产生影响 ,因此有了安全
性保证. 此外 ,它是来源于自然沿海水域 ,是没有经过遗传操作
和改变的自然形态. 但是 , Ha V作为微生态制剂来控制赤潮异
弯藻的最大障碍在于 Ha V的种内专一性. 为了解决这个难
题 ,首先要弄清楚是什么决定了 Ha V对赤潮异弯藻的感染专
一性 ,另一个可行的办法是制备一种由不同感染专一性的 Ha


















毒系统 ( host2virus system, HVS)的生态意义 ,有助于把藻类病
毒作为控制赤潮的有力工具. 作者认为 ,要把藻类病毒真正地
用到赤潮防治中 ,一定要看这些藻类病毒制剂是否已经满足上
述 3个条件 (即规模、费用和安全性 ) ,这是最基本的.
国内关于藻类病毒的研究刚刚起步 ,赵以军等对淡水中噬
藻体做了较多研究工作 [ 51, 52 ] ,而真核藻类病毒方面 ,除了小球
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